
Modele empirique du developpement des feuilles de Dicotyledones

B. Jeune

ssume : Pendant la croissance des IVuilles. l"acli\ ile m> ristematique passe par trois

ases : 1) Phase initiale : de I'initinni meristeme horiiogene a 17'haiiche meristemes
limbe el de gaine potentiellemenl distiiu-ts . 2 Phase organogels : formation des

sments morphologiques de la feuille ; s'ils s'individualisent en lol.es on folioles, le meris-

ne du limbe se divise, dans de nomhreux eas, en 2 /ones ; une zone organogene (api-

le ou basale) ou 2 centres generateurs sont responsahlcs de la I'onnation des elements
eraux et une zone histogene ou ces elements acquierent lours particularity's mnrpho-
riques. 3) Phase histogene et de differencial ion : la forme fondamentale de la feuille

t fixee (tons les elements en etant formes : eelle-ei se developpe an gre des correlations

croissance. Cette sequence pent etre reiteree dans chaque element lohe on foliole .

Summary : During the grow I h of |ea\es. I lit- meristemn! ic activity is divided into 3 periods :

1) Initial period : from initium homogeneous meristem to primoidium (in which the

meristems of lamina and leaf-base are potentially distinct . 2 Organogenic period :

initiation of leaf elements : if those are existing as lohes or leaflets, the lamina meristem
is often divided into an organogenic zone apical or hasal with 1 generative centers

initiating the leaf elements and an histogenic zone. 3) Ilistogcnic and development

period : the fundamental shape is obtained ; when this period begins all the elements

are initiated. The further development of the leaf depends on the correlations of growth.

This sequence may he existing at the level of lohes and leaflets.

P.
f V M. Curie, 7, Quai St.

Par le terme de modele, on entend mi systeme oxplicatif coherent. II faut cependant

ilistingnci deux categories lotalement distinctes :

—L'une comprend, les transpositions des donnees empiriques an plan de la logique

mathematique, ce sont les modeles mathematiques. \insi. recenmient, en transposant les

donnees de la physiologic et de l*aiiatomic Charles-Edwards (1979) a-t-il fourni un modele

pour la croissance des feuilles et Mmuis<>> I9S0 un modele pour la formation des ner-

vures des plantes superieures.

— L'autre categorie ne comprend que de simples arrangements des donnees empi-

riques, comme eelui que nous proposons iei.

La question du developpement des feuilles de dicotyledones est toujours actuclle. le

modele classique de\e|oppe par de iiombreux auteurs dont Lignier (1887), Avery (1933),

Foster (1936), Hara (1957) et surtout Hagemann (1970, 1973) etant conteste. Ce modele

postule l'existence de trois meristemes distincts (apical, marginal ou submarginal, profond),

narginal etant responsable de la forme foliaire.
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Les critiques portent sur I'int erpretat ion iles iIhiimivs ^cit-n t i liques aecumulees par lies

techniques variees (ehimeres chlorophylliennes, mitoses etudiees sur feuilles entieres, micro-

chirurgie, elements marques . Elles conduisenl a miniiniser le role de- meristemes apical

et marginal (Fuchs, 1966, 1968, 1972, 1975-1976 ; Maksymowycii, 1973 ; Stewart & Der-

men, 1975; Coleman & Greyson, 1976). ou bien a lour substituer mi meristeme frontal

au fonctionnement oblique et non plus transversal (Dulieu, Bugnon & Turlier, 1966,

1968, 1969), ou bien encore a supprimer la distinction entre les trois meristemes (Thomas-

son, 1969, 1970; Jeune, 1972, 1975, 1978, 1980; Jeremie, 1973; Dubuc-Lebreux <x

Sattler, sous presse).

A ees critiques, on pent en ajouter d'autres dun ordre methodologique plus general :

1) La theorie classique repose sur l'utilisation de coupes, notammcnt transversales,

et celles-ci par leur forme en croissant imposent d'attribuer un role preponderant aux deux

cornes du croissant (les marges de la feuille) dans un developpement qui apparait neces-

sairement comme une poussee des marges, opinion renforcee par la haute colorabilite (sans

activite mitotique particuliere) des cellules marginales
;

2) Elle impose comme modele la feuille simple et euliere le meristeme marginal est

originairement continu) et il n' est pas prouve (pie le modele soil pertinent
;

3) Elle reduit le developpement de la forme a des deformations de contours, laissant

dans l'ombre les problemes des correlations de croissance (Neville, 1964, 1974) et des

rapports entre contours et types de nervation.

Si la theorie resiste, e'est qu'elle dispose d'arguinents qui, pour n'etre pas scientifiques,

n'en sont pas moins eflicaces et puissants :

I . File est classique.

2. Elle est adequate au sens common. Fn (diet, le terme « feuille » recouvre une notion

de sens commun et non un concept scientifique (Croizat, 1973). Or, chacun sail, meme
sans avoir jamais etudie, qu'une fetiillc est un appendice de la tige, plat, vert, a symetrie

bilaterale, a nervation pennee et a contour simple et generalement entier. Par ex. en France,

tout le monde sail reronnaitre one feuille de laurier pour la cuisine) et un trefle a « quatre

feuilles » (pour la chance). Avant les developpenients de la morphologie, cette definition de

la feuille etait celle des hotanist.es eux-memes. Tournefort n'ecrivait-il pas en 1719 : b'' s

feuilles du fraisier sont disposees par trois el digilees au somtnet du petiole ». Et nos habi-

tudes de pensees representant notre foods eulturel sont le support de nos raisoniiemeiits.

Malgre cela, la morphologic montre depuis ses origines ijue Ton doit se mefier du sens

commun. Pour A. P. de Candolle (1827) deja, les feuilles simples send, lent des feuilles

composees simplifies
;

pour A. de Saint-Hilaire (1840) la feuille composec a recu « une

forme de developpement » (pie n'a pas recu la feuille simple, el ees opinions se retrouvent

chez de nombreux auteurs. II ne parait done pas tres judicicux de laire de la feuille simple

un modele. Trecul (1853) augmente la divers it e des feuilles en decrivant quatre grands

types de developpement (hasifuge, hasipete, mixte et parallele) selon le sens d'apparition

des lobes et des folioles, types que Ton retrouve sous d'autres noms chez d'autres auteurs

comme Chodat (1920) (basiplaste = basipete, acroplaste = basifuge, pleuroplaste =
mixte) ou Troll (1935) (acropete = basifuge, basipete, divergent = mixte).
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Nos etudes precedents sur 1111 materiel homogene (feuilles simples, pennees et a deve-

loppement basipete) eonlirment que la feuille la plus divisee est mi meilleur modele que
la feuille simple pour letude tin developpement de la forme (Jeune, 1978, 1979, 1980),

ce qui n'implique aiieune hypothese sur la phylogenese de la forme composee vers la forme

simple ou i'inverse). La raison en est que si Ton admet I'existenee de mecanismes de crois-

sance communs dans un groupe homogene, c'est relement le plus simple du groupe qui

peut nous eclairer sur relement le plus eomplexe. Or. le developpement est d'autaut plus

eomplexe que la forme est plus entiere.

Dans ees conditions, nous avons niontre que la forme pennee est due a l'initiation

des lobes lateraux a line distance lixe de la base de rekindle et a un rythme constant.

dans une zone de fort allongemenl intercalaire. Le contour plus on moins divise du limlie

repond au determinisme plus ou moins strict des orientations tnitot iques et la eourbure

eventuelle des nervures laterales est due a une dominance apicale sur les orientations

mitotiques. Ce schema ne repond naturelleiuent pas a loutes les questions. II se situe au

niveau de 1'organogenese uniquetnent et ne fournit done aiieune idee concernant le

niveau de 1'histogenese (developpement, diflerenciation et rapport entre les divers tissus

eomposanl la feuille).

Kn prenant pour base ce schema, nous avons examine le developpement de types

foliaires varies. Les points importants a etudierelanl la localisation et la « rythmieite » de

l'initiation des lobes on des folioles. La simple observation, a la maniere de Tiikcii.. de

revolution du contour des jeunes ebauehes nous permettra ainsi de juger de l'hypot hese

selon bupi.dle la forme des feiiilles est due aux correlations et equilibres entre le fonetion-

nemeiit des centres general curs. I'intensite de rallongeinent intercalaire et le determi-

nisme des orientations mitotiques.

1ATERIEL ET TECHNIQUE

etudier tons les tvpes de feuilles c

_i. ~-i\ hi

plus complexes on Irs plus marginaux pour nuns liiniter aux Ionics foliaires Irs p

feuilles simples el composers, prmirrs ou palmecs. a drvrlopprment aeropete, hi

pete ou mixte. Dans la suite de re travail, nous designerons res dim-rents r> pes foliaires selon

terminologie de Hokiv telle que eel aulenr I'a preciser dan- Metcalfe v\ Chai.k 1979 .

Les reeoltes furenl efleetiiees a la fin du printemps el en etc. Les bourgeons soul lixes

b.A.A. puis conserves dans I'alcool glycerine. II- soul en-oiile disseques : les ebauehes soul uioiit

a plat dans du glveernl entre lai I lamelL. I ,es dessins des r is soul etlectues a la chain

elaire et les mesures son! analvsces par les methodes statishqurs simpl.-s ha hit uelles.

La premiere partir «, description du developpement » -era assez murte puisqu'em pent trou

dans plusirurs on hi. ca I ions de lellrs description^ pour Irs rsprrr- rtudircs in ou d autres vnisi

Tukc... ISr,.>> : C ,vr. 19211; Tnou. I9.T,. I9.'i9 :
Maukmaxn. 1970, 1973.

La seconde partic « analyse des rcsultats •• sera, en revanche, plus detaillee puisqu'elle con

pond a une demarche en | icreturiil nriginale.



DESCRIPTION I)i; DEYELOPPEMENT

A. PLANTES DONT LES FEUILLKS ONT UN DEYELOPPEMENTBASIPETE OU MIXTE

1. Feuilles simples et actinodromes

a) Glechoma hederacea L.

La forme du limbe est en eventail (contour tres largement ovale avec base cordee),

cornme il est habituel pour les feuilles a nervation palmee (PI. 1, 1). Les lobes lateraux

dont la taille decroit regulierement du sommet vers la base sont associes a des nervures

d'ordre variable : soit des nervures d'ordre 2 (issues de la mediane ou des laterales basales

d'ordre 1) soit des nervures d'ordre 1 (nervures laterales basales).

En general, la feuille possede 8 lobes sur chaque marge, le limbe ne mesurant que 2 cm

Les lobes apparaissent de fagon basipete (PI. 2, 1-4), les premiers sur des ebauches

longues de 150 u.ni environ ; ils se torment tres regulierement et symetriquement vers la

base du limbe.

Pour une longueur foliaire de 3000 u,m environ, la forme est tixee ; la croissance ulte-

rieure allongera le petiole et elargira I.- limbe. attenuanl ipiebpie pen la lobation.

b) Tropseolum majus L.

Le limbe de la feuille adulte est pelte et possede 6 lobes lateraux dont chacun est

associe a. une nervure d'ordre 1 (PI. 1, 4). Pour Lessen) iel. le <le\ elu|i|>ernent de la forme

est semblable a celui du Glechoma avec toutefois l'apparition des premiers lobes lateraux

pour une longueur plus faible, une formation moins reguliere des lobes et le developpe-

ment de la peltation des que les derniers d'entre eux sont inities (quand la longueur de

l'ebanche a|i|iroche de 100(1 i.'.m).). La croissance ulterieure efface ensuite presque totale-

ment la lobation (PL 2, 10-13).

2. Feuilles simples pinnatisequees : Achillea millefolium L.

Le limbe est etruitement « J 1 i
|

»t i(|iie. les lol.es sunt prol'ondement di vises, et eux-memes

pennes (PL 1, 8). En ce qui concerne le mode de developpement, il faut d'ailleurs distin-

guer entre les lobes d'ordre 1 a formation basipete et les lobes d'ordre 2 (lobes des lobes

d'ordre 1) qui, eux, sont a formation acropete (basifuge). Ainsi une jeune ebauche pre-

sente-t-elle le long du rachis 2 zones d'apparition des lobes (PL 2, 14-17) :

— vers le sommet : initiation des lobes d'ordre 2 du lobe median;

Ceci correspond au type mixte de Trecul (1853) ou au type divergent de Troll (1935).

Nous etudions, par commodite, separement la formation des lobes d'ordre 1 et celle des

lubes d'ordre 2 :
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— Les lobes dordre 1 : les premiers d'entre eux naissent sur <les ebauches deja longues

(environ 500 u.m) pres du sommet
;

progressivement et en ordre basipetc, one quinzaine

de lobes sont inities sur chaque marge (ee qui est pen compare aux I'euilles poussant [tins

tot au printemps et qui en portent [tins de 20 par marge).

Pendant la formation des lobes, le developpement de la gaine est tres important,

au point que les 2 bords se recouvrent largement et a la dissection les feuilles paraissent

emboitees les unes dans les autres. 11 est dillieile de preciser la longueur de I'ebauehe quand
les lobes cessent d'etre formes mais elle se situe entre 1200 et 2000 pan.

- Les lobes d'ordre 2 : quand la taille de I'ebauehe avoisine 1000 pan le lobe median,

long de 100 pan environ a ce stade, se rami fie a son tour mais de fagon acropete ; en general

3 paires de lobes lateraux d'ordre 2 sont inities. Les lobes lateraux d'ordre 1 se ramifient

aussi, comme le median, des qu'ils sont assez grands mais la pilosite qui se developpe

alors et le tassement <!<> dilferentes parties de la leuille tie permettent pas de suivre avec

S<m»iusorba officinalis L.

La plante est vivace et au moment de la recolte les ton lies volumineuses elaienl tontes

fertiles. Nous axons alors elioisi d'etndier les I'euilles i\c> jeunes plants de I'annee on de

l'annee prccedente, au developpement encore uniipiement vegetatif. Nat iirellement les

I'euilles de ees plantes possedent relativemenl pen de I'olioles en general I) paires seiile-

ment). —PI. 1, 6.

Les premieres folioles apparaissent ipiand lel.auelie alleinl environ 200 u-in de lon-

gueur et les suivantes se forment en ordre basipete jus(pi"a ee <pie la longueur approche

de 700 u.m (PI. 2, 5-9). Pendant cette periode, rien'de distingue ees I'euilles des I'euilles

simples etudiees : rien ne permet de supposer qu'elles seront plus tard composees ; les

folioles apparaissetit identifies a des lobes. A pres I'appaiit ion des de in ieres folioles, le

developpement se poursuit avec notamment la lobation des I'olioles de I'aeon basipedei et

le developpement de la pilosite pendant <|iie le raidiis prend un accroissement considerable.

Les 4 especes etudiees appartiennent ;t \ families di He rentes, mais out tonics des I emlies

a) Vicia mtim L.

Ses feuilles se distinguent nettement de relies des 3 autres especes par la presence

de stipules bien developpees et par des vrilles terminales (PI. 1, 5). La taille des feuilles

egalement ne depasse guere 10 cm de longueur contre 2.", cm a plus de 00 cm ehez les autres

especes.

Les premieres I'olioles naissent sur line ebaucbe de 200 urn environ, de tonne trianj.nl-

laire et dont les stipules sont deja bien developpees LI. 3. 7-<h. Les folioles apparaissent a

la base du limbe. contre les stipules. D'autres folioles se forment, en ordre acropete. regti-
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peltation est posleriewrv a ['initial ion <les rlnu.nl, lalrraux. done s.von.laire : 14-17, Achilla

folium (earn s nuirs imliqnant la position iles premiers lobes lateraux).



lierement, sur chaque rnargc ; en general. les feuilles en portent 8 paires et elles ne se dis-

tinguent en rien des lobes des feuilles simples lorsque l'ebauche cesse d'en initier ; sa taille

est alors d'environ 700 u.m de longueur. Ulterieurement, l'allongement du rachis ecarte

les folioles les unes des autres et les plus apieales se transformeront en vrilles.

b) Rhus typhina L.

Les feuilles adultes de cette espece (PI. 1, 2) sont assez longues, d'environ 40 cm (pour

eelles etudiees) ; elles sont done d'un ordre de grandeur dilfeient de celui ties feuilles pre-

cedentes. Leur croissance presente un caractere partieulier. ipie <> feuilles possedent en

commun avec eelles de YAilanthus (PI. 1, 7) et du Fraxinus (PI. 1, 3) egalement de grande

taille. Chez ces plantes, les jeunes primordiums foliaires apparaissent assez peu « bilate-

ralises » car de forme conique et assez epais, leur face ventrale seule presentant un leger

aplatissement (PL 3, 1-3). Les premiere folioles naissent pres de la base d'ebauches de 200 [im

de longueur et sont suivies par l'initiation, en ordre acropete, d'une dizaine sur chaque

marge. L'ebauche possede alors une longueur de 1000 [xm, a peu pres. Remarquons que

les folioles s'attachent sur le rachis, le long de 2 lignes ventrales presque paralleles et se

developpent vers la tige et non tangentiellement a elle, ce qui renforce l'aspect « axial »

de l'ebauche, car celle-ci n'apparait pas plane et constitute d'un rachis portant laterale-

ment 2 ailes (le limbe) comme il est hal.it u*- 1 meme lorsque les 2 marges sont repliees l'une

vers l'autre comme ehez Achillea). Apres cette courte periode de morphogenese, (la longueur

de l'ebauche n'est que de 1 mm), les folioles et le rachis poursuivent leur developpement.

longtemps encore, la feuille adulte atteignant 40 cm de longueur.

c) Ailanthus glandulosa Desf.

Les feuilles de cette plante (PL 1, 7) ont une croissance tres semblable a ce que nous

venons de decrire pour le Rhus. Notons cependant que l'ebauche est plus longue (300 p)
quand debute l'initiation des folioles, bien apres la formation de courtes stipules ;

cette

formation, 10 paires de folioles au total, se poursuit jusqu'a 1500 u.m environ. La crois-

sance se poursuit ensuite et la feuille adulte depassera 60 cm de longueur.

d) Fraxinus excelsior L.

Le schema decrit pour les feuilles de Rhus convient egalement a cette espece (PI. 1, 3).

Quelques differences sensibles : les folioles se forment sur des ebauches de longueur comprise

entre 300 et 600 u-m ; la taille finale des feuilles n'est que de 25 cm et elles possedent 4

ou 5 paires de folioles, les bourgeons etudies provenant tous de jeunes plants.

Dans 3 cas, l'observation de jeunes primordiums n'a pas permis de dire avec certitude

si le developpement est acropete, basipete, mixte ou autre. Dans les 3 cas, les organes

etudies sont simples, dentes (lobes reduits a l'etat adulte). II s'agit des feuilles de Castanea

saliva Mill. (PL 1, 9), des folioles de Rhus typhina (PL 1, 2) et de Fraxinus excelsior (PL 1, 3).

Le developpement semble plutot basipete pour les folioles de Fraxinus et acropete pour

les 2 autres especes, mais des etudes anatomiques seront necessaires pour en decider. La

feuilles de Castanea nous servira de modele :



PI. 3. —Contours de jeunes ebauches pendant la formal

1-3, Rhus typhina ;
7-9, Vicia sativa. —Developpem

'emblent apparaitre qu
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IVmiant lallongement des jeunes ebauches, le limbe se forme comme 2 ailes etroites

et paralleles sur les marges de la lace ventrale (1*1. 3, 7-6']. D'emblee, le limbe apparait

done replie en gouttiere sur un rachis epais et conique. Ce limbe reste entier tant que la

taille reste inferieure a 600 fxm ; a ce stade, apparaissent quasi simultanement 5 ou 6 lobes

a peine visibles sur chaque marge vers le sommet et en peu de temps, cette ondulation

marginale gagne tout le limbe. Tous les lobes sont formes pour une longueur de 1500 |J.m

environ, soit une quinzaine sur chaque marge. Si nous pencbons pbilot pour une croissance

acropete (pour Castanea) e'est pour 2 raisons :

I apparamment, il ne se forme pas de lobes entre ceux deja visibles;

2) les lobes apicaux sont legerement plus courts que les basaux. Passe ce stade (1500 \im

de longueur) la feuille poursuit sont developpement jusqu'a sa taille finale (de l'ordre de

25 cm).

I de Fraxinus est semblable ; les differences

— le rachis est plus nettement conique pour les folioles
;

— la taille finale est plus courte
;

— la croissance est peut-etre basipete pour Irs folioles •!• i'raxinus. Toutefois, il est

tres possible que le developpement soit de type mixte les lobes se forrnant a la fois en

ordre acropete et basipete) comme l'affirme Hagemann (1970, 1973) pour les feuilles de

Castanea.

ANALYSEDES RESULTATS

Les feuilles de Castanea ainsi que les folioles de Rhus et de Fraxinus feront l'objet

d'une etude ulterieure, l'incertitude concernant le type de leur developpement ne per-

iod la nl pas de faire une analyse precise de nos resultats.

D'autre part, nous supposerons, pour chaque espece, que les feuilles des differents

bourgeons ont un developpement semblable, chacun etant un etat de ce developpement

commun. Cette hypothese nous parait acceptable dans la mesure oil les bourgeons sont

preleves dans une seule population pour chaque espece, en une seule recolte.

Selon le mode de developpement (acropete ou basipete], les jeunes lobes et folioles

t inities pres de la base ou (ires du sommet des ebaiiebes, done toujours vers une extre-

e et jamais en position intercalaire. Le lieu d'init iation des lobes et folioles ne peut

etre localise avec precision par une simple etude mor-phologique car nous ne reperons

: les mamelons formes par les initiums et non le lieu de leur formation. Celui-ci peut

; cependant estime (par exces) en mesurant la distance moyenne entre les deux plus

nes iiiitiuios de l'ebauche (un sur chaque marge) et l'extremite de la feuille la plus
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selon les eas). Nous

1. Premier groupe de plantes

II comprend les feuilles a croissance acropete [\icia, i'ra.iinas. Wins. Ai/atil/ias) et

d'autres a croissance basipete (Sani>uix<>rha, Achillea* pour lesquelles on mesure sans trop
de dillictiltes la distance a lYxt remite de la feuille. Soil d cette distance, et supposons
qu'elle reste constante pendant I'inilialion des lobes, le eoellicient de correlal ion thenrique

longueur (L) des ebauches est

la prol.abilite d'obtenir des valeurs pour r

nos eehantillons. sous eette hypothese. Tr<

alors calculi

cleve

GENRE ,,l. d = f (L) • 1
>

i"„i

Sanguisorba 41 d = 0.048L + 145,543 r = 0,234 L4

Achillea 44 d = 0,170L + 257,900 r = 0,636 i)

Vicia 51 d = 10 4 L + 74,270 r = 9 X 10- Kill

IS d = 0,021L + 168,282 r = 0,083 74
Rhus 08 d = —0,015L + 134,602 r = —0,129 30

Ailanthus 54 d = 12,027L + 178,641 r = 0,301 3

Achillea (lobes) 37 d = 0,174L + 55,553 r =- 1 1.535 °

Dans la 2* colonne (nl>) sunt indique

lineaires entre la distance d (extremite (

touille
: leur eoellicient de correlation est

babilite que le hasard seul soit responsabi

a) Sangui.sorhif. Vicia. /'ni.ritiiis. Rhus

La probability d'obtenir une valeur an nioins aussi elevee est superieure a 14 %. Nous

ne pouvons pas rejeter I'bvpothese de la coustnnce de d, (pie nous aeeeptons done provi

soirement. D'autant plus <pie dans le cas le j)lus defavorable (Sani:ui.sorba\ d passe ei

nioyenne de d x
= 155 p (poor L

x
= 215 jxm) a d 2 = 175 fxm (pour L a

- 640 [xm), soit

un ecart de 20 ij.ni seulement pour un allongenienl de 125 y.tn pendant la periode de forma-

tion des folioles : e'est negligeable.

b) Ailanthus

lei, la probability n'esl %, ce qui est faible. II est douteux que le hasard

le d. Cette croissance teste toutefois faible (d x
=

185 pi pour L
x

= 295 fxm et d 2
= 215 jxm pour L2 = 1395 u.m, soit A d = 30 y.m pour

A L = 1100 fjim). L'augmentation de d est done encore negligeable devant l'allongement

de l'ebauche.



c) Achillea

La probability de noire reswltal. sous I'hypolliese p = est pratiquement i

t done certain que d augmente pendant la formation des lobes, les resultats

pouvant etre dus au hasard. Deux hypotheses sont a envisager :

— soit le modele de developpement n'est pas applicable a Achillea
;

— soit il est applicable mais nous devons introduire un parametre rendant

Or, Achillea est tres remarquable par le developpen

gaine dont les deux marges se recouvrent largement et ti

long de la marge, la mesure inclut le developpement de la gaine. Calculous l'augmentation

moyenne de d : d x
= 340 p (pour L x

= 485 u.m) et d 2
= 530 p (pour L 2

- 1590 (xm)
;

A d = 190 u.m pour A L = 1105 u.m soit 17 %de l'allongement total ; il s'agit la d'un

ordre de grandeur raisonnable pour la gaine a ce stade. Nous conserverons done notre

modele mais en precisant que pour les plantes basipetes, d est a peu pres constant si on

ne tient pas compte du developpement eventuel de la gaine.

Pourtant, le modele devra etre revise car pour le lobe median des feuilles de eette

meme Achillea, a developpement acropete, la probability d'obtenir une valeur aussi elevee

du coefficient de correlation due au hasard est pratiquement nulle ; I'hypothese d = cons-

tante est done a rejeter. Toutefois, l'augmentation de d reste faible : dj = 70 p,m pour

L x = 105 urn et d 2
= 100 p pour L 2

= 265 u.m, soit A d = 30 p pour A L = 160 (tra.

nprend les feuilles actinodromes (et basipetes) des Glechoma et Tropseolum ;
i

la position du petiole, la distance d ne peut pas etre mesuree precisement. No
s alors d' = distance du plus jeune lobe a la base du limbe (Tableau 2).

TABLEAU 2

Gew»E

48
7!)

.1' ML, r lV'ol

Glechoma
Tropseolum

d' = 7.10 3L + 87,474
d' = 0,030L + 86,137

r = 0,261
r = 0,155

8

18

Sous I'hypothese d' constant, les probabilites d'obtenir des valeurs pour r aussi elevees

it respectivement de 8 %(Glechoma) et 18 % (Tropseolum). L'hypothese sera done pro-

oirement acceptee. Or, si on appelle P la longueur du petiole, d = d' + P- CommeP

st sensiblement allonge pendant la periode consideree, on en deduit que d a augmente.

i tenant compte du resultat obtenu egalement avec Achillea, nous devrons dire que le
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lieu d'initiation des lobes et folioles est a mie distance eonstante de l'extremite du lirube

la plus proche (sans tenir compte du developpement eventuel de la gaine mi du petiole .

Precisons maintenant ce que nous entendons par « a pen pies constant » s'agissant

de d'. Pour 7 cas l'hypothese d' eonstante ne peut etre rejetee ; elle ne Test done <|iie dans

2 cas (a croissauce acropete) : feuilles d' Ailantlius et lol.c median d' Arhil/ni. Cependant.

si p = les dislrihuliniis d'ecbantillonnages devraient nous fournir aussi bien les valeurs

positives que negatives pour r. Ce n'est pas le cas, idles sunt toutes, sauf une, positives. Ceci

veut dire que l'augmentation de d', plus ou nioins sensible selon les espee.es, est reguliere.

On l'explique sitnpleuient endi^ant <pie la production Ae nouvelles cellules vers l'extremite

morphogeny du linilie n'est pas toujours totalernent alfeetee a la formation des elements

lateraux ; la verification etaut fournie en notant <pie eette augmenl at ion de d' pendant la

formation des lobes et des folioles est eependanl t res failde et sans commune mesure a\ec

celle constatee dans les stades ulterieurs (PI. 4).

Comparaison entre les modes acropetes et basipetes.

La difference est spectaculaire (nous la voyons immediatement i et reside dans la posi-

tion basale ou apicale de la zone morphogeny Ceci mis a [>art. les 2 modes de croissance

sont absolument semblables. De plus, les jeunes ebauches (acropetes ou basipetes) sont

tres similaires lorsqu'elles n'ont encore forme qu'un seul lobe. Cnfin. les 2 modes coexistent

dans certaines feuilles {Achillea).

Comparaist n entre feuilles simples el composees.

On ne note pas de difTeren ce notable entre feuilles s.mpK

port de la loca isation de l'init ation des elements late aux.

les premiers de doppements d ces eleme nts.

La mesure directe de ce rythme est impossible. Nous savons cependant que la crois-

sance foliaire (allongement, surface ou volume) des tres jeunes ebauches est exponentielle

(Sunderland & Brown, 1956 ;
Richards, 1969 ;

Lyndon, 1972 ; Maksymowych, 1973
;

Williams, 1974 ; Dennet & coll., 1978).

Si l'hypothese d'un rythme constant est juste, alors la correlation entre n nombre

de lobes ou folioles de la jeune ebauche) et log L (logarithme de la longueur de l'ebauche)

sera tres elevee. Lffeetivement la valeur la plus faible pour le coefficient de correlation

entre n et Log L est de r = 0,911 pour Tropseolum et dans tous les cas les valeurs tres

elevees sont superieures au coefficient de correlation lineaire entre n et L (Tableau 3).

Ainsi, l'hypothese de la Constance du rythme d'initiation des lobes et des folioles

parait-elle tres satisfaisante.

paraison entre le rythme d'initiation des lobes el foliole et le aux d'aUongement de

Mesure de la vigueur.

it a le rythme d'initiation des lobes et folioles et [3 le ta ux d'aUongement de

. Les relations entre n, L et le temps sont de la forrr
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-to) et L - Lo^-W Or, n = a + b logL ; do:

Ainsi, le coeflicient de regression It est egal an rapport entre le rvthme dinitiation (a)

et le taux d'allongement ((3). Mais on constate, pour ehaquc espece, (pie plus la plant e est

vigoureuse (croissance rapide, taille plus grande), plus le coellicient li est eleve ; I'augmen-
tation de vigueur se traduit par consequent par line augmcntat n>n pin- rapide du rythmic

de formation des lobes et folioles que du taux d"allongeinent des eham lies foliaires. Mais

attention : reciproquement, rien ne prouve qu'une augmentation de b traduise line aug-

mentation de vigueur (si on associe cette qualite a la vitesse de developpement des organes)

car une augmentation de b [tent bien resulter (Tune diminution du taux d'allongement [6\.

T.\i;i.i:.\i ;;

Genre Ob n = a + bWL X = a-fib

Sanguisorba 41 10,112 LogL — 53,338 0,961
n.s:,8

'0.943

10,5

Achillea 44 n = 24,436 LogL —150,119 4,1
0,929

Glechoma 48 5,390 LogL — 25,799 0.092

0.901
8,2

Tropseolum 79 n = 2,532 LogL — 11,350 0,911

0.881

0.948

4,6

Vicia 51 n = 9,084 LogL — 40,918 16,4
0.932

Fraximus L8 10,062 LogL — 56,143 0.933

0.907
7,4

Rhus 68 12,733 LogL — 66,150 0,937

0.905
14.2

Ailanthus 54 12,191 LogL — 68,260 0.971

0.940
8,7

Achillea (lobes) 37 5,435 LogL 24,276 0.855

0.822

10.(1

Myriophyllum 8,26 LogL — 40,27 11,9

Hottonia 4,92 LogL — 23,48 7.0

Paulovnia n = 3,84 LogL — 20,11 4.1

Les tailles des echantillons sont donnees dans la 2 e colonne ; dans la 3 e colonne les cquat

de regression du nomine de lohes seluii la longueur, pendant la periodc de formation des lobes 1

raux
; dans la 4 e <-. >1< • i

n«-. les i « »
»

1 1 1

.

i
.

• 1 1 1 s de correlation eorrcspondanl a la regression logarithm]

(entre parentheses les coellicicnts de correlation de la regression lincaire : dans la 5 e coloi

l'ordonnee a l'origine de la droite d'equation a = X -f |* b, |x

donne a a et b les valeurs des parametres de 1'equatioii n = a 4-

fournies pour Myriophyllum, Hottonia et Paulownia sont issues

nstant vaut —6,31. lorsque l'on

LogL de la colonne 3. Les valeurs
T

ne, 1979).



imsunVs en micrometre!
t = Tropseolum, s = Sanguisorba, a =
Fraxinus, r = /Mus, a, =



1. Definition des centres generateurs

Nous etendrons aux lobes foliaires et folioles la notion de centre generator de I'euill

definie et etudiee par Pla.ntefoi.
(

li»4b, |!>',7) et Loiskai (
l!Hi«h de la maniere suivant,

un centre generateur d'organe (lobe, foliole. feuille est «J«~-ti iii par Irois criteres : positn

fixe (ou presque fixe, il s'agit de phenomenes biologiqiies) : rythitie constant d'initiatior

contigui'te entre les elements formes.

— La fixite de la position etant roiu |>risc par rapport a un pole et 11011 pas en i,

sens absolu (le centre generateur de la feuille selon Plantkkoi. se deplace sur lanne;

initial, celui-ci etant a line distance fixe de I'apex de la tige).

—De cette definition S0n1 done exclus tons prepiges concernant la nature de I'orgai

forme et les mecanismes physiologiqi

Or, les lobes et folioles sont Itien inities a un empla<-e ment pres.pu fixe, un rythme

constant, c ontigus ei it re pii) ; le long de clunpie marge. Nous ; dirons done qu'il son, formes

par le I'oncl ionnemei it de 2 centres generateurs places selon les ens pres de la has e ou du

sommet du limbe.

Ayant etudie d; ins les pai'agrafihes [irecedents ce qui ; ipparait cum me la position el

le rythme de foncth murine nt des centres generateurs nou itenant e: xaminer

leur duree de fc t onnenie nt. Celle-ei ne pouvant pas eti 'e connue dir ectement par les

methodes i Miiployees , nous l'en\ isageons uniquement {>ar rapport a 1 •allongem ent des

2. Longueur des ebauches au debut de 1 initiation des lobes et folioles

Chaque feuille de chaque espece est un cas particulier mais nous avons une estimation

de la longueur moyenne (l^) lors([ue le premier lobe est initie, par la courbe de regression

de n en Log L. Cette valeur (Q) n'est qu*une grossiere approximation, mais elle suflit

car nous nous interessons seulement a l'ordre de grandeur de I n . Kapportons cette longueur

L x a la longueur du limbe des feuilles adult es e'est-a-dire au result at global du de.veloppe-

ment, PI. 5, 1) ; ce rapport, compris entre 0,5 °
00 (Mlanlhus) et 7

°
00 Glevhoma), est

extremement faible.

3. Longueur des ebauches a la fin

La meme courbe de regression (n = a + bLogL) nous permet d'estimer la longueur

des ebauches quand le dernier element lateral est initie (Q). Rapportee a la longueur finale

du limbe (PI. 5, 2), cette taille varie entre 0,2 % (Rhus) et 3 % {Achillea) pour toutes

les especes sauf le Glechoma (12 %) ;
pour cette derniere espece, la valeur elevee du rapport



^S:r,

6. —1, graphique des points dt

Chaque point represente une et

a (en bas, a droite) = Achillea,

Fraxinus, r = Bhus et i

(m = Myriophyllum, h = Hottonia, p = Paulowrcia). Les d
df regression a >, 4- rj.li, limitent lc .1 ainc cont enanl tons les points. 2,

n = a + b LogL pour les especes de la fig. 1 montrant que l'hypothese d'un

= Tropa-olum, g = Glechoma,
he) =- lobes iii.-.lians .1'. W7*///r./. % V't'ci'fl,

nt des especes etudiees precedemmem
iin I'i-.h- liietees, paralleles a la droite
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traduit le fait que la nervation est aetinodrome il ne so produit pas d'allnugemeiil srnsil

entre les elements lateraux).

Ainsi, l'organogenese ne correspond, en <piantile. qu'nu premier' dixieme (et souve
beaucoup moins) du developpement total du limbe ; la partie du developpement la pi

importante, pour la determination de la forme, ne represente done, en quant ite. qu'u

part presque negligeable, la plus grande partie du developpement se produisant apros <|

tous les elements de la feuille soient inities.

Enfin, 1' aspect du graphique de L 2
en function de L ne permet pas de supposer 1

Nous avons vu que la relation entre n et L. pendant ['initiation des lolies et des foliolcs

peut s'ecrire n = a + bLogL ; le parametre b qui. dans chaque esp.Ve. eroit quand la \ igueur

augmente est une rnesure relative de eelte qualito* Toutes ehoses egales par ailleurs, n eroit

lorsque b eroit. Pour preciser la relation entre n et b (e est-a-dire le lien entre le fonelion-

nement des centres generateurs et la vigueur) il nous taut etudier le parametre a.

Chaque espeec est ear-act crisee par- un couple de valours a. 1»: que Ton pout representor

par un point sur un graphique ( PI. 6, 1). Pes 8 points eorrespondant aux especes etudioos

sont pratiquement alignes (le coefficient de correlation lineaire outre a et 1. vaut r = —0,995).

Ajoutons les 4 points representant, d'une part le lobe median d' Achillea, d'autre part les

valeurs moyennes pour lev cspeoes \I ijvinjilitilluni m/iuilnuin. Ilolhmiu palustris, Pati-

lo wnia tomentosa, etudiees anteriourement Jei.nk. 1976. 1979'. La liaison n'est pas modiliee

(r' = —0,994). Deux hypotheses sont onvisageahles pour expliquer cette ([nasi linearite :

— Les fluctuations sont dues au hasar.l de I'echantillonnage : il exist p une relation

lineaire entre a et b : a = X + \i b. Mais alors. toules les ohauches. .pielle <pic soient lours

formes et Lespeee consideroe. passent par un memo otat in,,, L c ). II est facile i\i' verifier

cette hypothese en tracant sur un nieme graphiqu.- les o.. url.es de regression n = a -j- hLogL

de toutes les especes etudiees. L'hypothose d"un point de croisement unitpio pour toutes

ces courbes ne parait pas raisonnable (PL 6, 2).

— Les fluctuations correspondent bion a des differences specifiques reelles mais limitoos.

Les points etant otroitement groupos autour d'une droite, on peut delimiter un domaino

compris entre deux droites paralleles a la droite de regression et telles que le domaine

contienne tous les points, e'est-a-dire que pour toute valeur de b, a sera compris entre

tres importante car si L t est la longueur de l'ebauche au



(K + E^b)

< I

i

(X m + [ib)

oit : exp (-u.) X exp ——< L a < exp (-ji) X exp g

CommeXM > Xm > 1 [la valeur la plus faible (X = 4) est obtenue pour Achillea],

[ —Aesttoujoursnegatif ; exp —M
et exp —- sont des fonctions croissantes de b,

:omprises entre (b -> 0) et 1 (b -» + oo). L x se trouve done, pour toutes les especes, dans

in domaine limite par deux courbes (L im = exp (-jx) X exp - —- et L lM —exp (-u.) X

!xp
1 ~ Xm

) elles-memes situees sous 1' asymptote L A = exp (-(x). Pour les 12 cas envi-

iag £8j ^ = _ 6,31, done L A
= e 6.3i ~ 550 p (PL 7).

lateral et le parametre b. Chaque point accompagne d'une lelliv <1
' i< 1<- 1 1 1 lie;. I inn |cl'. IM. li, 1) '

sente une espece. Tous les points sont a 1'interieur d'un domaine limite par 2 courbes possedant

mernes une asymptote (ligne tiretee). Quelque soil b, pour tins echantillons, le debut du foncti

Ainsi, 1 activite des centres generatcurs rn- pent «l.|,ni.i

ertain etat caracterise par une longueur minimale L im et u

ieure a 550 y.m l
.

longueur maximale L lM

t depasse 600 yun de longueur.



U ilcs ebauches <piand les centres <

;p - '

soil I., exp (-ji) X exp"

) (car n - Xm > 0).

CONCHS [O.N

Parmi toutes les formes foliaires, il rn est eertainement 1111 grand ,,, )m l )r e dont le

<le\eloppement ne veut vraisemblablement pas etre «-xpIi( j m- par un modele jni^si simple

que le notre. Parini les plantes auxquelles, a priori, il pourrait convcnir et .pi.' nous axons

etudiees, nous devons distinguer 2 groupes :

1. Les feuilles de Castanea, les folioles de Rhus et Fra.rinus, pour lo.pielles le modele l

propose ne s'applique pas, du moins dans sa formulation simple aetuelle : des etudes ana-

tomiques seront necessaires pour etudier leur developpement.

2. Les autres cas, pour lesquels le modele 1 n'est pas infirme par les observations et

permet de dormer une explication coherente de la mise en place de formes foliaires variees.

11 ne pent etre retenu, cependant, qu'en y apportant eerlaines precisions.

Voici comment on peut decrire le developpement de la forme des feuilles de dicotyle-

dones, pour les types lobes ou composes les plus frequents (PL 8).

a) Acquisition par 1'ebauche d'un certain volume pendant la premiere phase de la

croissance. A la fin de cette premiere etape, il faut distinguer 3 parties : la gaine, le petiole,

le limbe. A ce stade tres precoce, la gaine (tres souvent) et le petiole (toujours) ont un

developpement virtuel et ne prendront de 1' extension que pendant les etapes suivantes

de la croissance. Neanmoins, des ce stade, le limbe va se comporter en un ensemble auto-

nome vis-a-vis de la gaine et du futur petiole.

b) Formation dans la partie moyenne du limbe de deux centres generateurs des lobes

(ou folioles) et se regenerant soi

limbe (croissance basipete). Leur existence <

division du limbe en deux regions distinctes :

— Une region organogene : de l'extremite du limbe la plus proche des centres gene-

rateurs jusqu'a ceux-ci inclus, region done, soit apicale (croissance acropete) suit basale

(croissance basipete)
;

— Une region histogene et de differenciation.

1. II repose sur 2 hypotheses conformes aux donnees recentes : 1) une croissance meristematique

Ixniiosr,-.,,,.. , ua is pas uniforme (de memequ'au sommet de la tige ; Lyndon, 1972) ; ceci permet miv jrninde

souplesse dans 1 tvpi. —i..tt .1. * «..n. I m< n- -I' n .i-mi.. J l> \Mt .1. « r.ti < j n i
. n.-inii ,i,,|, llI( ,

impUqu^a
: 1 i

' ,lt ' '-• rythmicite (
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(7 % du temps), la pliase d'histogem'-se e'l ,!, dilYeivneia I ion les 11 pairs suivanls (79 ",, du



C'est 1' existence de res deux regions qui fait l'unite et la diversite des types foliaires :

—L'unite : le fonctionnement de la region organogene est le meme pour toutes les

plantes, les feuilles a un stade precoee el an I toutes plus mi nmins sem|>lal.les. Les variations

de fonctionnement n'affecteut que le rythme on la duree et ne peuvent done introduire

que des differences quantitative* eutre les feuilles. I "n exemple remarqualde est fourni

par Schmidt & Millington (11)68). Ces auteurs out constate que les ebauches foliaires

du Proserpinaca palustris ont un developpeiuent ideulique jusqua .Min-diiii y. ni a l„ rs ,j,„.

les feuilles adultes out des formes Ires varices selon les comlitious de culture.

Pour nos plantes, il faut noter 1'identite de format ion des folioles et vrilles chez Vicia,

la -imilihnle des ebauches de Sanguisorhn et d' At hi/Ira mi Lien <\r (,/<< Imma ,-\ Tropicohnn...

—La diversite : les elements meristematiques crces an niveau de la zone organogene

peuvent se differencier en lobes on en folioles les feuilles sunt alms simples on composees)

ou meme en vrilles pour certains d'entre eux (Vicia). L'allongement intercalate pent se

produire entre eux (la feuille sera pennee) ou sous eux (la forme sera actinidromei. les

ebauches basipetes pennees et palmees etant semhlables (Trecul, 1853).

Enlin, dans le cas des feuilles simples, m>s etudes anlerieures on! monlre que |, lind.r

sera plus ou moins decoupe selon le determinisme

tion pourra etre brochidodrome en cas de domina

sera d'ordre 2 ou plus (comme dans le Glechoma) se

ces lobes.

Remarque : Le fonctionnement des centres generateurs ne depend pas de leur posi-

tion (apicale ou basale) ni du type d'organe forme (vrille, lobe ou foliole). Ne devrait-on

pas penser qu'il s'agit d'un mecanisme fondamental de croissance de la pousse feuillee

considered comme unite morphologique. Ce mecanisme etant le memeau sommet des tiges

(initiation des feuilles), dans les feuilles (initiation d'autres feuilles — folioles — ou de

lobes) et dans les lobes et folioles, la nature de l'organe forme dependant du fonctionne-

ment de la zone histogene, fonctionnement que Ton peut d'ailleurs modifier experimen-

talement, modifiant ainsi la nature des organes formes Neville, 1964, 1974 et Jeune,

1972, 1979, pour les feuilles: Sussex, 1955, pour les tiges). Dans cette hypothese. seule

la nature des stipules poserait un probleme : ce ne sont pas des feuilles (n' etant pas i ni ties

par les centres generateurs foliaires — sauf peut-etre pour quelques liubiacees) ni des

elements de la feuille (n etant pas inities par des centres generateurs foliolaires).

Ce statut intermediate entre celui de feuille et de foliole correspondant d'ailleurs

bien a l'hypothese de Croizat (1960) pour qui les stipules sont d'anciennes feuilles « atti-

rees ». reduites et integrees aux feuilles actuelles.

c) La region organogene se difference assez tot achevant la phase la plus importante

pour le developpement de la forme ; la region histogene s'etend alors a l'ensemble de la feuille.

Nous pouvons essayer d'evaluer la duree de ces differentes phases de croissance.

Prenons les donnees suivantes :

Feuille au limbe atteignant 20 cm de longueur en 14 jours, avec une courbe de crois-

sance de type logistique I L = —rrr )

avec Pour longueurs : au debut du fonc-
yv 8 4

\ 1 4- exp (a-bt)y
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t des centres generateurs. Lj = IHH) [im. el a la tin <le leur fonet inmii'ment, L2
=

800 [im, hypotheses conformes a nos observations (cela pourrait correspondre, par exemple,

a une feuille de Fraxinus). Alors la phase initiale de croissanee (de I'initia lion a L x ) dnrerait

les 2 premiers joins (soil 1 \ %du lemps de developpement), la ])hase organogene se pro-

duirait pendant le 3e jour (7 %du temps de developpement) el la phase histogene de deve-

loppement et de difTerenciation durerait les I 1 jours suivanls 7!> %du temps de developpe-

ment). Les deux premieres phases (les plus importantes pour la morphogenese) sont done tres

courtes (PL 8). La derniere phase se decompose elle-meme en deux peri. ides ; pendant la

premiere, la merese est encore active, relayee ensuite par bauxese seule.

Ce schema peat se compliqucr si, par reiteration, le processus .'> phases : initiale, orga-

nogene, histogene et de difTerenciation) affecte les elements lateraux du limbe (lobes ou

folioles). Pour les feuilles pennees a developpement basipete. deux cas peuvent se produire

(PI. 9) : ramification basipete des elements lateraux (ex. : folioles de Sunguisorba) ou

ramification aeropete (ex : lobes d' Achillea) . On pourrait de memeimaginer une telle reite-

ration pour les feuilles a croissance aeropete.

sont peut-etre pas en conlradietion ;n

tout modele empirique depend beaucc

de l'observation des (

modele et le modele cl.issiquc

parait au premier abord. En effc
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La description memedes tails observes n'est pas nentre. Fxaminons. par exemple. l'o[itnion

de Massart (1923i. opinion fondee sur ['observation d'ebauches cntieres et proche de la

notre : «Beanconp de feuilles sonl rami tic-. eYst-a-dire (pic sur les cotes de la saillie foliaire

se differeneient de nonveaiix points vegetatifs dont chacun est le point de depart d'nn

lobe, d'un segment on .Inn foliole ». Notons epic I'observation guide le choix .Pun certain

vocabulaire, leqnel suggere a son tonr l'analogie entre feuille et tige. Let exemple montre

que les faits ne sont pas objectils. la technique utilisee impose un certain choix iheorique.

Reciproquement, Duiu -c-Lehiiki x \ Sattlkk sons presses niontrent (pie le mei Mcinc

marginal foliaire est reeonmi par dcs criteres typolognpics position dcs cellules, colora-

bilite) et non par des criteres I'onctioniiels (nctivile milol'npic . Ceux «pu defendent el

ceux qui nient I'existence du meristeme marginal ne patient done pas. en general, de la

memechose, les mis et les antres se releranl a dcs criteres dilTercnts.

Ces exemples niontrent ipie les faits (et les mots qui lenr correspondent n'oiil pas

toujours une seule signification lorsqu'ils sont asso.ics a dcs theories dilYerentes, ce <pii
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